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Resume. - L’analysc du developpement de P. germanicum est poursuivic au-dela du stade V, 
a partir duquel les chcvauehcinents de formules segmentaires deviennent trcs importants. Une 
simplification des resultats, statistiquement contrcilee, est effectuee. L’ensemble du developpe¬ 
ment comprend une dizaine de stades chez la majorite des animaux, et au minimum treizc stades 
eliez les plus grands (qui atteignent 55 anneaux pediferes). Les femellcs ont generalement plus 
d’anneaux apodes que les males, cc qui entraine un lcger dccalagc entre les sexes. Parmi les Colo- 
bognatha, le developpement des Polyzoniidae differe notablement de cclui des Platydcsmidae. 

Abstract. — The analysis of the development of P. germanicum is continued beyond sta¬ 
dium V, from which onwards the overlaps of segmental formulae get very numerous. A simpli¬ 
fication of results, statistically controlled, is effected. The whole development includes about 
ten stadia in most animals, and at least thirteen stadia in the biggest ones (reaching as many as 
55 podous rings). Females generally have more apodous rings than males, which involves a 
slight shift between sexes. Among Colobognatha, the development of Polyzoniidae rather differs 
from that of Platydesmidac. 

J.-F. David et Th. Couret, Laboraloire d'Ecologie animate, UEB Sciences, Universite d’Orleans, 45046 
Orleans cedex, et Laboraloire de Zoologie (Arlhropodes), Museum national d'Histoire nalurelle, 61, rue 
Buffon, 75005 Paris. 


Dans une precedents publication nous avons deerit comment le classement des for¬ 
mules segmentaires permct de definir les limitcs des cinq premiers stades dc developpe¬ 
ment de P. germanicum (David et Couret, 1983). Dans ees stades jeunes il y a peu de « che- 
vauchements », e’est-a-dire de formules segmentaires identiques susecptibles d’appartenir 
a plusieurs stades succcssifs ; et, en ne tenant pas compte des plus rares (formules dont la 
frequence est inferieure a 1 % du stade auquel ellcs appartiennent), il a ete possible de 
dresser'un tableau dc croissance segmentairc sans chevauehemcnts, permettant de deter¬ 
miner le stade d’un individu d’apres lc nombre de ses anneaux, et applicable a la quasi- 
totalite des jeunes Polyzonium (cf. tableau V in David et Couret, 1983). 

Au-dela du stade V les variations individucllcs du developpement rendent les chevau- 
chements tres nombreux, et il ne faut plus esperer aboutir a la connaissanee precise du 
stade de la plupart des animaux d’apres leur formule segmentaire. Cependant, les resultats 
que nous publions ici presentent au moins 1’interet de donner une estimation statistique¬ 
ment satisfaisante des limites de chaque stade, et d’obtenir une image approchee de 1’en- 
semble du developpement de P. germanicum. 
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1. RAPPEL DE LA METHODE 


1. Determination des stades 

L’analyse du developpement est fondee sur le fait que la regie de ranarnorphose 
s’applique ehez P. germanicum : apres cliaque mue, le nombre d’anneaux pediferes est 
egal a la somme des nombrcs d’anneaux pediferes et apodes existant avant la mue, a condi¬ 
tion de eompter eomme apode l’anneau demi-apode qui porte toujours la derniere paire 
de pattes. Cette regie apparait evidente lors de l’observation des tout premiers stades lar- 
vaires : par exemple, tous les stades I ont 4 anneaux pediferes — collum compris —, et 2 
anneaux apodes — telson non eompris — (formule segmentaire : 4/2). Par suite, tous les 
stades II ont 4 + 2 = 6 anneaux pediferes. Leurs formules segmentaires, qui vont de 
6/2 a 6/5, donnent a lcur tour des stades III ayant de6-f-2 = 8a6-f-5 = ll anneaux 
pediferes, ete. De plus, nous avons suivi le deroulement de la mue ehez plusieurs dizaines 
d’individus en elevage, ct dans tous les cas la regie de l’anamorphose a ete respectee 
(Couret et David, en preparation). 

En consequence, lorsque l’on connait une formule segmentaire x/y d’un stade, on en 
deduit que toutes celles ayant x + y anneaux pediferes peuvent appartcnir au stade sui- 
vant. Les plus petites valeurs prises par x et y dans un stade (formule limite inferieure), 
et les plus grandes (formule limite superieure), conduisent respectivement aux plus petit 
et plus grand nombres d’anneaux pediferes pouvant etre rencontres dans le stade suivant. 

Cette methode n’est applicable que si toutes les formules segmentaires sont effective- 
ment reccnsees, ce qui implique deux imperatifs : a) examiner un grand nombre d’ani- 
maux ; b) examiner des animaux reeoltes tout au long de 1’annee, car certains stades peuvent 
n’etre represented qu’a certaines saisons. 

A la suite des 3 472 jeunes des einq premiers stades, nous avons examine 2 852 ani¬ 
maux supplementaires, appartenant surtout aux stades plus ages, e’est-a-dire ayant au 
moins 22 anneaux pediferes 1 . Ils proviennent, comme les precedents, de la pinede n° 740 
de la foret d’Orleans, pres de Vitry-aux-Loges (Loirct). 11s ont ete reeoltes pour la plus 
grande part par extraction au Tullgren d’echantillons dc litiere et de sol preleves tout au 
long de l’annee, et pour une autre part au moyen de pieges Barber. 

2. Simplification des resultats 

Cette methode de determination des stades conduit a des chevauehements, qui sont 
d’autant plus nombreux que la diversite des formules segmentaires est plus grande. Au 
contraire, si nous negligcons les formules les plus rares et ne eonservons que les plus fre- 
quentes, le nombre de chevauehements diminue et nous obtenons une image simplifiee 
du developpement. 


1. Quelqucs animaux des stades la V faisaient egalement partie de ce nouveau lot, et ont 6te ajoutes 
aux chiftres donnes dans la precedcnte publication. 
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Nous mettrons ee fait a profit pour reprendre, en les simplifiant, 1’ensemble des resul- 
tats obtenus a partir des deux eehantillons (soit 7 324 P. germanicum, tous stades confondus). 
Le probleme est de determiner quelles formules segmentaires eearter. Plus nous en ecarterons, 
plus clair apparaitra le developpement de la majorite de la population, mais plus nous 
nous eloigncrons de la rcalite en gommant des possibilities de ehevauchement qui existent 
dans la nature. 

Nous avons adopte une solution telle que Pimage du developpement que nous don- 
nons s’applique au moins a 95 % de la population. Statistiquement parlant ee sera une 
image significative, puisque la probabilite pour qu’un animal de formule segmentaire 
donnee ait un stade different de eelui (ou de eeux) que nous indiquons restera inferieure 
ou egale a 0,05. 

En repartant du stade I, nous deflnissons successivement les limites de ehaque stade 
en ecartant a ehaque fois les formules segmentaires limites dont la frequence est inferieure 
a 1 % du stade auquel elles appartiennent. Puis nous ealculons a quel poureentage de la 
population s’appliquent les formules restantes. 

Le ealeul des pourcentages est fonde sur 1’hypothese qu’une formule segmentaire ayant 
une faible frequence dans un stade, conduit apres la mue a une formule segmentaire ayant 
la meme faible frequence dans le stade suivant. Ceei revient a supposer que tons les ani- 
maux ont des ehances egales de survie dans la nature, quelle que soit leur formule segmen¬ 
taire. C’est sans doute inexact, mais e’est Phypothese de travail la plus simple, et la seule 
possible en 1’etat actuel de nos eonnaissanees. Le calcul des pourcentages se fait de la maniere 
suivante : 

— Le stade I n’a qu’une seule formule segmentaire : 4/2. Le poureentage de la popu¬ 
lation ayant eette formule au stade I est evidemment de 100 %. 

— Le stade II a quatre formules segmentaires : 6/2, 6/3, 6/4 et 6/5. Les formules limites 
6/2 et 6/5, qui represented chacune moins de 1 % du stade, peuvent etre eeartees. Ensemble, 
elles atteignent juste 1 %, et le poureentage de la population ayant les formules segmen¬ 
taires 6/3 ou 6/4 au stade II est de 99 %. 

— Le stade Ilia onze formules segmentaires, mais eelles qui sont issues des stades II 
6/2 et 6/5, eeartes precedemment, ne sont pas prises en compte. On admet que le pour- 
centage des animaux qui se developpent en ayant au stade III une formule segmentaire 
issue de 6/3 ou 6/4 (9/3, 9/4, 9/5, 9/6 et 10/3, 10/4, 10/5, 10/6) reste egal a 99 % L Mais 
parmi ees dernieres, la formule limite 10/6 ne represente que 0,3 % et peut etre ecartee. 
Finalement, le poureentage des animaux ayant au stade 111 une formule segmentaire 
allant de 9/3 a 10/5 est : 99 % X 99,7 % =‘98,7 %. 

La. poursuite de cette methode, menee separement ehez les males et ehez les femelles 
k partir du stade IV, permet de modifier le poureentage ehaque fois qu’une formule rare 
est eliminee, tout en veillant a ne pas franchir le seuil des 95 %. 


1. A ce stade, exceptionnellcment, il serait possible de calculer lc poureentage reel : 99,2%. Mais 
nous conservons les 99 % deduits du stade precedent, pour montrer comment sont menes les calculs dans les 
stades suivants. 
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II. RESULTATS 


1. Caracteristiques du nouvel ech antilion 

L’examen sommaire des recoltes d’animaux possedant au moins 22 anneaux pedi¬ 
feres montre (fig. 1) : 

— qu’elles sont sufiisantes pour permettre l’analyse du developpement, car chaque 
nombrc d’anneaux pediferes est bien represente, au moins jusqu’a 45 ; au-dela de ce nombre, 
la faiblcsse dcs effectifs peut correspondre a une rarete rcellc dans la population ; 

— qu’il y a moins d’animaux avec une vingtaine d’anneaux pediferes qu’avec une 
trentaine, mais ceci n’est pas un paradoxc : l’efficacitc de l’cxtraction et du piegeage n’est 
pas la meme pour tous les animaux ni pour toutes les periodes de l’annee ; 

— qu’a partir de 22 anneaux pediferes, les femclles representent 42 % des efFectifs 
et les males 58 %. 


Ef foctif s 



Fig. 1. — Effectifs des P . germanicum recoltes possedant au moins 22 anneaux pediferes. 


2. Classement brut des formules segmentaires au-dela du stade V 

Dans ce classement aucune formule segmentaire recensee n’est ecartee afin d’appre- 
hender le developpement dans toutc sa complexite. Nous prenons comme point de depart 
les limites approchees du stade V qui comprend essentiellement les formules segmentaires 
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allant de 16/3 a 21/6 dans les deux sexes (cf. tableau IV in David et Couret, 1983). Le 
stade VI comprendra done cedes allant de 19/y a 27/y. Tous les animaux reeoltes ayant 
de 19 a 55 anneaux pediferes sont denombres formule segmentaire par formule segmentaire 
dans le tableau I, et les stades auxquels ils peuvent theoriquement appartenir sont indiques 
ehez les males et les femclles. Ce classement pourrait evidemment subir des modifications 
mineures si d’autres formules segmentaires tres rares etaient recensees ulterieurement, 
particulierement en ee qui concerne les plus grands animaux ; mais l’ensemble peut etre 
considere eomme proehe de la realite. 


Tableau I. — A partir du stade VI, efleetifs de ehaque formule segmentaire dans l’eehantillon 
de P. germanicum recolte a Vitry, et stades pouvant leur etre attribucs par deduction. 


Pediferes 

2 3 

Apodes 

4 5 

6 

Stades 

possibles 

Pediferes 

2 

Apo 

3 

DES 

4 

5 

Stades 

possibles 

19 S 
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28 

84 
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V-VI 

37 d' 

6 

33 

21 

2 

VIII a XI 
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12 

67 

19 

(( 

$ 

1 

11 

25 

8 

« 
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26 

66 

6 
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34 

15 

3 
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16 

87 

29 

(( 

$ 

2 

15 

20 

1 
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12 

36 

3 
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39 cJ 
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37 

11 

1 
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1 

45 

0 

(( 

$ 
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27 

36 

5 

(( 
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6 

14 
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2 
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24 

25 

5 
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26 
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14 

33 
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Le tableau I montre que le chevauchement est quasi general au-dela du stade V, et 
qu’il est important : dc nombreux animaux peuvcnt ctre classes dans plus de quatre stades 
differents. Par ailleurs, les chevauchements sont un peu plus importants chcz lcs males 
que chez les femelles. 

En ce qui concerne les nombres d’anneaux apodes, deux faits apparaissent : 

— Le nombre d’anneaux apodes tend a diminuer du stade VI aux stades les plus ele- 
ves. Les formules segmcntaires a 6 anncaux apodes disparaissent au-dela de 31 anneaux 
pediferes, et celles a 5 anneaux apodes au-dela de 40 anneaux pediferes. 

— Le nombre d’anneaux apodes est, dans l’ensemble, plus faible chez les males que 
chez les femelles. Dans le tableau I, les animaux a 2, 3 et 4 anneaux apodes sont plus fre¬ 
quents chez les males, alors que les animaux a 5 et 6 apodes sont plus frequents chez les 
femelles. Ccs differences entre les sexes — significatives au seuil 95 %, sauf en ce qui con¬ 
cerne les animaux a 2 anneaux apodes — sont illustrees figure 2. En outre, la frequence 
modale est de 4 anneaux apodes chcz les males, alors qu’elle est de 5 chez lcs femelles. 
Ces faits justifient que Ton considere separement le developpement dans les deux sexes. 



Fig. 2. — Frequences de chaque nombre d’anneaux apodes chez les males et chez les femelles a partir 
du stade VI. 


2. Ensemble simplifie du developpement de P. germanicum 

En regroupant maintenant les resultats obtenus a partir du premier echantillon 
(stades I a V, in David et Couret, 1983) et ceux obtenus a partir du second (stades VI 
et suivants), nous pouvons dresser un tableau d’cnsemble de la croissance segmentaire 
de P. germanicum. Les limites de chaque stade de developpement, simplifiees selon la methode 
decritc plus haut, sont donnees dans le tableau II. 

Lcs premiers chevauchements apparaissent toujours entre les stades V et VI dans 
les deux sexes, mais ils sont notablement reduits, et quelques formules segmentaires supple- 
mentaires peuvcnt etre attribuees a un seul stade (avec un risque inferieur a 5 %). II 
s’agit : 
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Tableau Ii. — Developpement complet de P. germanicum a Vitry. Les limites de chaque stade 
sont donnees avec un risque estime < 5 %. 


Stade 


Formules 

limites 



Anneaux 
(et leur % 

APODES 

respectif) 



Paires de 

PATTES 

AMBULATOIRES 

y 0 DE LA 
POPULATION 

REPRESENTE 

PAR CES 

FORMULES 

j 


4/2 

2 

(100) 






4 


100,0 

ii 


6/3 a 6/4 

3 

(24) 

4 (75) 





8 


99,0 

iii 


9/3 a 10/5 

3 

(7) 

4 (78) 

5 (14) 



14 

a 

16 

98,7 

IV 

s 

12/4 a 15/6 

3 

(3) 

4 (39) 

5 (53) 

6 

(5) 

18 

a 

24 

98,7 


9 

12/4 a 15/6 

3 

(5) 

4 (28) 

5 (53) 

6 

(14) 

20 

a 

26 

97,7 

V 

<J 

16/4 a 21/5 

4 

(28) 

5 (65) 

6 (6) 



26 

a 

36 

97,4 


9 

16/5 a 21/6 

4 

(11) 

5 (71) 

6 (16) 



28 

a 

38 

97,1 

VI 

<? 

20/4 a 26/6 

4 

(24) 

5 (67) 

6 (8) 



34 

a 

46 

97,4 


9 

21/5 a 27/6 

4 

(10) 

5 (66) 

6 (23) 



38 

a 

50 

96,6 

VII 

<? 

24/4 a 32/5 

3 

(4) 

4 (53) 

5 (40) 

6 

(3) 

42 

* 

a 

58 

97,4 


9 

26/4 a 33/5 

3 

(4) 

4 (40) 

5 (50) 

6 

(6) 

48 

a 

62 

96,6 

VIII 

28/4 a 37/4 

3 

(18) 

4 (64) 

5 (17) 



50 

a 

68 

97,0 


9 

30/4 a 38/4 

3 

(11) 

4 (59) 

5 (28) 



56 

* 

a 

72 

95,9 

IX 


32/3 a 41/4 

3 

(39) 

4 (52) 

5 (7) 



58 

* 

a 

76 

97,0 


9 

34/4 a 42/4 

3 

(27) 

4 (59) 

5 (12) 



64 

a 

80 

95,0 

X 


35/3 a 45/3 

2 

( 4 ) 

3 (57) 

4 (36) 

5 

(3) 

64 

* 

a 

84 

97,0 


9 

38/2 a 46/4 

2 

(5) 

3 (46) 

4 (45) 

5 

( 4 ) 

72 

a 

88 

95,0 

XI 

<? 

38/3 a 48/3 

2 

(8) 

3 (69) 

4 (21) 



70 

a 

90 

96,2 


9 

40/2 a 50/2 

2 

(8) 

3 (51) 

4 (38) 



76 

a 

96 

95,0 

XII 

c? 

41/2 a 51/3 

2 

(18) 

3 (67) 

4 (15) 



76 

a 

96 

96,2 


9 

42/2 a 52/3 

2 

(14) 

3 (59) 

4 (27) 



80 

a 

100 

95,0 

XIII 

43/2 a 54/3 

2 

(27) 

3 (64) 

4 (9) 



80 

a 

102 

96,2 


9 

44/2 a 55/2 

2 

(20) 

3 (64) 

4 (16) 



84 

a 

106 

95,0 


— chez les males, des formules 22/y et 23/y au stade VI, et des formules 27/y au 
stade VII ; 

— chez les femelles, des formules 22/y a 25/y au stade VI, et des formules 28/y et 29/y 
au stade VII. 

Au-dela, il y a toujours chevauchement. 

Le nombre d’anneaux apodes augmente du stade I au stade IV, passe par un maxi¬ 
mum jusqu’au stade VI, et decroit ensuite a partir du stade VII ; c’est un schema desormais 
classique chez les Diplopodes. On verifie & nouveau que, le plus souvent, les femelles sont 
majoritaires pour les nombres d’anneaux apodes les plus eleves, et les males pour les plus 
has. Ceci est a l’origine du decalage, qui se fait jour a partir du stade V, entre le developpe¬ 
ment des males et des femelles. 

On remarque enfin qu’il faut un minimum de treize stades dans les deux sexes pour 
inclure toutes les formules segmentaires de notre echantillon. Ce nombre est suflisant, mais 
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ne rcpresente pas necessairement la limite supeneure absolue du developpement, et Ton ne 
peut pas exclure que les plus grands animaux aicnt subi une ou plusieurs mues supplemen- 
taires pour atteindre 54 et 55 anneaux pediferes. Toutefois, meme si certains individus 
atteignent au moins le stade XIII, cela ne semble pas etre le cas de la majorite. La baissc 
des recoltes au-dela de 41-42 anneaux pediferes, et plus encore au-dela de 45-46 (fig. 1), 
incline plutot a penser que la plupart des animaux nc dcpassent pas le stade X. Ce point 
ne pourra etre definitivement precise qu’a la suite d’une analyse quantitative de l’abon- 
dance relative de chaque stade dans la population. 


III. CONCLUSIONS 

1. Le developpement post-embryonnaire de P. germanicum peut s’etendre sur au 
moins treize stades en conditions naturelles. 

Le dirnorphisme sexuel est apparent au stade I\ avec la transformation des P 9 et 
P 10 des males en bourgeons gonopodiaux. A partir de ce stade il est possible de mettre 
en evidence un autre caractere lie au sexe, a savoir la tendance des femelles a acquerir 
plus d’anneaux apodes que les males ; de la sorte, le developpement n’est pas rigoureuse- 
ment parallele dans les deux sexes quant a revolution du nombre des anneaux. 

2. Le developpement de P. germanicum suit la regie de l’anamorphose. Cette regie 
a ete definitivement etablie chez les Iulida (e.g. Sahli, 1969), puis Blower (1978) a demon- 
tre qu’elle s’applique egalement chez les Craspedosomatida (= Nematophora). Chez les 
Polyzoniida (— Colobognatha), on a suppose l’cxistence d’un mode de croissance diffe¬ 
rent apres les travaux de Murakami (1962a, 19626, 1963) sur Bazillozonium nodulosum : 
chez cette espece les stades I, de formule segmentaire 4/2, muent en stade II dont les prin- 
cipales formules segmentaires sont 10/2 et 11/2 (soit un accroissement de 6 a 7 anneaux 
pediferes a partir de 2 anneaux apodes) ; puis au stade III les principals formules segmen¬ 
taires sont 17/2, 18/2 et 19/2 (soit a nouveau un accroissement de 6, 7 ou 8 anneaux pedi¬ 
feres a partir de 2 anneaux apodes). Mais le cas de P. germanicum rapproche le developpe¬ 
ment des Colobognatha de celui des autres ordres, tout comme les donnees partielles de 
Brolemann (1935) sur Hirudisoma latum (tabl. III). 

Tableau III. — Les formules segmentaires des premiers stades de H. latum (F : Polyzoniidae) 

d’apres Brolemann (1935). 


Stade 

Nbre anneaux 
(telson compris) 

Nbre anneaux 
apodes 

(telson compris) 

Nbre paires 
de pattes 

(<?<?/??) 

x/y 

COR RESPOND ANT 

ii 

10 

4 

8 

6/3 

in 

13 

4 

14 

9/3 

IV 

16 

4 

18/20 

12/3 

V 

19 

4 

24/26 

15/3 

VI 

21 

3 

30/32 

18/2 

VII 

23 

3 

34/36 

20/2 
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La filiation des formulcs segmentaires ehez ll. latum, ainsi que ehez P. germanicum, 
permet (Padmettre quc, chcz les Colobognatha, la regie de l’anamorphosc s’applique au 
moins a la famille des Polyzoniidae, et que seul B. nodulosum, representant de la famillc 
des Platydcsmidae, possede un mode de croissanee singulier. 

3. Corame nous l’avons signale, nous comptons corarae apode l’anneau demi-apode 
qui suit les anneaux pediferes. Cet anneau peut correspondre a la coexistence, dans un 
meme diplo-segment, d un metamere anterieur developpe et d’un metamere posterieur 
non developpe (Demange, 1967). 

11 est remarqualde (pie ehez les Polyzoniidae l’existenee du demi-apode est une eons- 
tante, que l’on retrouve a tous les stades de developpement. Chez les Craspedosomatida, 

au eontraire, il n’apparait qu’a partir du stade III, tandis que ehez les lulida le demi- 

apode n’existe pas. Cette particularite des Polyzoniidae implique que leurs stades I ont 
4 paires de pattes (la 4 e appartenant au demi-apode), et que tous les individus, sans excep¬ 
tion, ont un nombre pair de paires de pattes ambulatoires (contrairement aux lulida). 
Scuubart (1934) attribue des nombres impairs de paires de pattes a P. germanicum, mais 
il est probable que eet auteur les a simplement deduits du nombre d’anneaux pediferes, 
en oubliant d’ajouter la paire de pattes du demi-apode. Nous n’avons, quant a nous, jamais 
observe un nombre impair de paires de pattes ni dans lc genre Polyzonium, ni dans le genre 
Hirudisoma, conformement d’ailleurs aux donnees de Broleman. 

Mais ehez B. nodulosum, si les stades I ont egalement la 4 e paire de pattes du demi- 

apode, l’existence de ce dernier est ensuite tres fluctuante, puisque des individus de meme 

stade (et de meme sexe) possedent soit un nombre pair, soit un nombre impair de paires 
de pattes ambulatoires (Murakami, id.). 

Ceei confirmc que des mecanismes assez difTercnts scmblent regler la eroissance ehez 
les Platydcsmidae et ehez les Polyzoniidae. 
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